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確認されている（福原 1959, 藤田・湯口 1995, Harley & Paine 2009, 景山 
2015）。白化現象の報告は主に潮間帯藻類の紅藻に多く確認されており（景山 







乾燥, 波浪の影響, 養分制限, 塩分濃度などの特異な非生物的環境に晒される
（Zaneveld 1969, Davison & pearson 1996, Ji & Tanaka 2002）。その結果, 潮
間帯紅藻に白化現象が起こり, 白化した藻体は光合成色素を損失し, 枯死して
しまう（Hodgson 1981, Davison & Pearson 1996, Irving et al. 2004）。白化し
た藻体に体色の回復はなく, 室内での通気培養の結果, 白化した部位を分離し, 
分離部から新たに伸長することを確認した（野呂 2016）。また, フィールドに
おいて白化した葉状部の波浪や植食動物の食害による損失が確認されており
（Davison & Pearson 1996）, 潮間帯紅藻の白化現象は一般的に不可逆的な損
傷と考えられ, 藻体の基部まで損傷が及んだ場合（Scrosati & DeWreede 1998）, 







た結果, 潮間帯で白化現象が起こることが確認されている（Lobban & Harrison 
1994）。また, 藻体の乾燥による光合成量や成長率の減少が報告されており
















ヒトツマツ Prionitis divaricata はムカデノリ科 Halymeniaceae に属し, 
潮間帯上部に生育する紅藻である。日本では本州太平洋岸中～南部, 四国, 九州, 















って, 岩面と平行して起伏が見られる。湾入部は水深 3m 程度で, 底質は砂地に
大小様々な礫（径 10~100cm）が混じる砂礫帯となっている（早川 2017）。 
野呂（2016）では, 坂田地先におけるヒトツマツの分布範囲を把握しており, 
本研究では安定的なヒトツマツの出現が見込まれる場所（Fig. 2） の潮間帯沿
岸を調査地点とし, 以降の調査を行った。調査域には対象種のほかに, マクサ, 







他の潮間帯紅藻群落で, 最も紅藻が繁茂する春先から初夏を含めた 2019 年 4 月
19 日から 9 月 27 日の間，実験区の設定を行った。 
 潮間帯紅藻群落において，岩盤の微地形や傾斜, 海抜の異なる潮間帯上部と中
部にそれぞれ 1 地点（Sta. 1. 2）, さらに上位に位置するタイドプールに 1 地点
（Sta. 3）, 合計 3 地点を選択した。調査地点周辺の沿岸には春先にヒジキ 
Sargassum fusiforme が優占種となり繁茂するが，これらの調査地点はヒジキ
の生育が乏しい場所を選択した。 
 Sta. 1 は, 潮間帯上部（海抜 49cm）に位置し, 岩盤の傾斜が大きく, 干出時
に水捌けの良い地形となっている。 
 Sta. 2 は, 潮間帯中部（海抜 8cm）に位置し, Sta. 1 と同様の岩盤面であるが, 
傾斜が緩やかで, 干出時に海水が残りやすい地形となっており, 波当たりが激
しい。 
 Sta. 3 は, 潮間帯上部に位置し, 干出時, 直径約 70cm のタイドプールを形成
し（海面の高さが海抜 56cm）, 常に浸漬状態にある。 
 以上の 3 地点では, 25cm×25cm の方形枠（以後, 調査地点）を 4 か所ずつ設
置し, 岩盤に杭を打ち込みプレートを取り付け, 目印を施して調査を行った。 
 また, 対象種ヒトツマツの季節消長や白化の様子を観察するために 2019 年 4










 温度と光環境の環境要因は, 2019 年 4 月 19 日から 8 月 17 日まで, HOBO ペ
ンダントロガ （ーOnset 社製, CO-UA-002）を用いて測定した。ロガーの計測範
囲は温度が-20℃~70℃, 照度が 0~320,000lux である。ロガーは潮間帯調査地点
の Sta. 2 とタイドプール調査地点の Sta. 3 の 2 地点に設置し, 海水流動による
流出防止のため結束バンドを用いて各地点の杭に固定した。ロガーのデータ記
録間隔は 15 分に 1 回とした。 
 光環境のデータは照度（lux）で表示されるため, Thimijan & Heins（1983）





 潮間帯における白化現象展開の季節変動を明らかにするために, 2019 年 4 月
から 10 月まで毎月 1~2 回, 大潮の干潮時に各調査地点（Sta. 1-3）の投稿画像
をデジタルカメラにより撮影した。 
 画像は, パソコン上にビットマップファイル形式で保存し, 画像編集ソフト
Adobe Photoshop elements 6.0（Adobe Systems）を用いて, 実験区内のみの画
像を選択し切り抜いた。得られた画像は, 計測対象の白化した部分を白, それ以
















2.3-1 白化再現実験Ⅰ 異なる環境ストレスへの耐性 
 フィールドでの調査で白化現象を起因する環境要因を検討するため, また, 
室内実験による人工的な環境ストレス条件下で退色などの藻体への影響を検証
するために, 潮間帯産紅藻ヒトツマツを用いた白化再現実験Ⅰを行った。 
 2016 年 6 月に坂田地先から藻体に退色のみられない未成熟藻体を採取し, 付
着物を取り除き, 水道水で洗浄した後, 実験に供試するまで滅菌濾過海水に栄
養塩を添加した培養液（坂田滅菌濾過海水 1L に対し PES を 20ml 添加したも
の）を入れた通気フラスコ内で保存培養した。保存培養は, 実験施行までの間, 
















 本実験では, 藻体の白化を引き起こす環境要因を検討するために, 上述した
干出再現による乾燥ストレスに加えて, 干出再現時の外気温と光強度を上昇さ
せ，以下の 5 実験区を設けた。 
①15℃常時浸漬区: 培養液（坂田滅菌濾過海水）300ml を入れた通気フラスコ
を 15℃, 光量子束密度 20µmol m-2 s-1 （12L:12D）に設定したインキュベータ
ー内に設置し, 常に浸漬状態で通気培養した実験区。②15℃反復干出実験区（対
照区）: 干出再現を上述した方法で 1 日 3 時間, 15℃, 光量子束密度 20µmol m-2 
s-1 に設定したインキュベーター内で行う。③20℃反復干出実験区: ②と同様の
干出再現を 20℃, 光量子束密度 20µmol m-2 s-1に設定したインキュベーター内
で行う。④30℃反復干出実験区: ②と同様の干出再現を 30℃, 光量子束密度
20µmol m-2 s-1に設定したインキュベーター内で行う。⑤15℃強光反復干出実験
区: ②と同様の干出再現を 15℃に設定した恒温室内で, 強光区を設けるために
白熱灯（VCTFK, 消費電力 110V/200W, 株式会社フジマック製）を用いて光量
子束密度 230µmol m-2 s-1として行った。なお, 実験区②~⑤での干出再現施行以
外の時間は，①と同様の条件下で通気培養を行った。 
各実験区ヒトツマツ 3 藻体（約 10g）を入れた 300ml 通気フラスコを 3 組ず
つ, 計 45 藻体用意し, 2016 年 11 月 7 日から 12 月 1 日の 24 日間, 実験を行っ





 本実験では, 実験経過に伴う藻体の色調と色素量変化を明らかにするために, 
8 日毎に藻体の明度，フィコエリスリン（以下, PE）およびクロロフィル a（以
下, Chl. a）の測定と写真撮影を行った。 
 
①  色素量分析 
 色素量分析用の試料は, 3 藻体ずつ葉状部（室重量 0.5g）を乳鉢で破砕した後, 
硝子製ホモジナイザー（三商印 81~0439）を用いて, リン酸緩衝液（pH 6.5）
20ml 中で摩砕した。その後 3 日間，冷蔵庫（4℃）に静置し, 遠心分離（8000rpm
×30min, 10℃）した後, 上澄み液を PE 抽出液とした。 
Chl. a 抽出には, PE 抽出後の沈殿物から濾紙を用いてリン酸緩衝液を除去し, 
アセトン 20ml 中で再び摩砕し, 3 日間冷蔵庫の暗所に静置した。その後, 遠心
分離（8000rpm×60min, 10℃）し, 上澄み液を Chl. a 抽出液とした。 
 各色素抽出後，分光光度計（U-3310，HITACHI）で 455，564，592，664，
630 nm の吸収スペクトルを測定した。得られた特定波長における比吸光係数の
値を用い，Chl. a は Jeffrey & Humphrey （1975） の式を用いて，PE は Beer 
& Eshel （1985） の式に基づいて算出した後，単位乾重量あたりの色素量を求
めた（小林 2014）。用いた数式を以下に示す。 
Chlorophyll a （μg ml-1） = 11.47A664 - 0.40A630     （Jeffrey & Humphrey 
1975） 
Phycoerythrin（mg ml-1）=[（A564-A592）-（A455-A592）×0.20]×0.12 （Beer 




②  色彩色差 
 ヒトツマツの体色は, 色彩色差計（CR-400，KONICA MINOLTA）を用い，





値が 22.39±1.03（10 藻体）, 白化した藻体の L*値は 43.69±1.29（10 藻体）








2.3-2 白化再現実験Ⅱ 部位ごとの環境ストレスへの耐性の違い 
 部位ごとの環境ストレスへの耐性の違いを検証するために白化再現実験Ⅱを
行った。 
 2019 年 7 月に坂田地先から藻体に退色の見られない未成熟藻体を採取し, 付
着物を取り除き, 水道水で洗浄した後, 実験に供試するまで滅菌濾過海水に栄
養塩を添加した培養液（坂田滅菌濾過海水 1L に対し PES を 20ml 添加したも
の）を入れた通気フラスコ内で仮培養した。保存培養は, 実験施行までの間, 水
温 15℃, 光量子束密度 50µmol m-2 s-1（12L:12D）で行った。 












度（光量子束密度 246µmol m-2 s-1）を再現した。 
②低温・弱光強度実験区：①と同様に藻体をシャーレに配置し, 温度を 20℃
に設定したインキュベーター内に設置した。インキュベーター内の光強度は光
量子束密度 20µmol m-2 s-1であった。 
13 
 
各実験区 3 藻体, 計 24 藻体を用意し, 2019 年 10 月 17 日~11 月 8 日までの
20 日間, 実験を行った。また, 2 日毎に培養液（坂田滅菌濾過海水）の交換を行
った。 
本実験における干出実験の施行時間は最も顕著な気温と光強度の上昇がみら
れた 8 月の館山湾の潮位データ（気象庁 HP）をもとに, ヒトツマツ群落が生育
する調査地点の海抜の平均干出時間を算出し, 1 日 1 時間とした。干出実験の施






測定と写真撮影による比較を 2 日ごとに行った。 
① 色彩色差 
前実験と同様に, 藻体の体色は, 色彩色差計（CR-400，KONICA MINOLTA）
を用い，明度指数 L* を測定して評価した。本実験では, 部位ごとの測定のため





 以上の２つの実験では，PE 含有量と Chl. a 含有量, および L*値の平均値の







 潮間帯 2 地点のうち Sta. 2 における温度と光強度の季節変化を Fig. 4 に示し
た。全体的な傾向としては, 大潮の干出時に温度と光強度とも顕著な増加を示し
た。特に, 大潮の 2019 年 4 月 19 日～21 日（最高温度: 33.1℃, 光強度: 光量子
束密度 3674.1µmol m-2 s-1）, 2019 年 5 月 3 日～10 日（最高温度: 33.6℃, 光強
度: 光量子束密度 4490µmol m-2 s-1）, 2019 年 7 月 29 日～8 月 4 日（最高温度: 
46.6℃, 光強度: 光量子束密度 6123.6µmol m-2 s-1）では, 干出時に温度と光強
度の急激な増加がみられた。一方, 梅雨入りした 6 月後半から 7 月にかけての大
潮である 2019 年 6 月 30 日～7 月 6 日（最高温度: 33.5℃, 光強度: 光量子束密
度 2449.4µmol m-2 s-1）, 2019 年 7 月 15 日～19 日（最高温度: 29℃, 光強度: 光
量子束密度 1837µmol m-2 s-1）では, 干出時に温度と光強度の過度な増加はみら
れなかった。 
 タイドプール（Sta. 3）における温度と光強度の季節変化を Fig. 5 に示した。
潮間帯の環境要因と比較すると, 大潮時の光強度は全体的に低い傾向がみられ, 
最大値は2019年5月24日に記録した光量子束密度3470µmol m-2 s-1であった。







 月ごとに平均した各調査地点（Sta. 1~3）の白化被度の季節変化を Fig. 6 に
示した。白化被度は 2019 年 5月 9 日（Sta. 1: 22.2%, Sta. 2: 9.3%, Sta. 3: 6.6%）
と 8 月 3 日（Sta. 1: 39.1%, Sta. 2: 29%, Sta. 3: 6.5%）に急激な増加がみられ, 両
日とも Sta. 1 の白化被度が最も高かった。直後の大潮である 2019 年 5 月 23 日
（Sta. 1: 1.4%, Sta. 2: 2.8%, Sta. 3: 0.6%）と8月 17日（Sta. 1: 1%, Sta. 2: 1.3%, 
Sta. 3: 0.1%）には低い値となった。また, 雨季の 7 月 2 日（Sta. 1: 0.5%, Sta. 2: 
0.4%, Sta. 3: 0.5%）と 7 月 18 日（Sta. 1: 0.1%, Sta. 2: 0.13%, Sta. 3: 0.8%）
には低い白化被度を示した。 
 各月ごとの潮間帯（Sta. 2）の方形枠内の季節変化を画像により Fig. 7 に示し
た。潮間帯では 2019 年 5 月 9 日と 8 月 3 日に方形枠内の紅藻の白化が進行し
た。8 月 3 日の白化進行時には, 岩盤上, または岩盤付近に生育する有節・無節
サンゴモ類に白化がみられた（Fig. 8）。白化拡大後, 2019 年 5 月 23 日と 8 月
17 日の調査では, 白化部の流出がみられた。また, タイドプール（Sta. 3）では, 
海面から突出した岩の上でのみ白化した（Fig. 9）。 
 また, ヒトツマツ群落の景観の季節変化を Fig. 10 に示した。葉状部の白化
（2019 年 5 月 9 日）後, 白化部位は流出し（5 月 23 日）, 残存した基部から再
度直立体を形成した（7 月 2 日, 18 日）。その後, 再び伸長した葉状部が白化し






 調査日ごとに調査地点（Sta. 1. Sta. 2, Sta. 3）の方形枠内で白化や黄化など
の退色が見られた種を Table 1 に示した。方形枠内で確認したすべての紅藻に白
化が確認された。ヒトツマツ, コブソゾ Chondrophycus undulatus, マクサ
Gelidium elegans, タンバノリ Pachymeniopsis elliptica, イボツノマタ
Chondrus verrucosus は白化期間が長く, 一方でクロソゾ Palisada intermedia, 
コメノリ Polyopes prolifer, 有節サンゴモ類は白化期間が短い傾向にあった。ま
た , カイノリ Chondracanthus intermedius, イソダンツウ Caulacanthus 





3.2-1 白化再現実験Ⅰ 異なる環境ストレスへの耐性 
白化再現実験Ⅰにおける藻体の体色の変化をFig. 11, L*値の変化をFig. 12に
示した。④30℃反復干出実験区は②15℃反復干出実験区（対照区）と比較して, 











 白化再現実験Ⅰ施行に伴う藻体のPE含有量の変化をFig. 13, Chl. a含有量の
変化を Fig. 14 に示した。実験開始 24 日目の PE 含有量は各条件ともに健全な
藻体の PE 含有量と比較して有意に低く（p<0.05）, 段階的な減少がみられた。
一方, Chl. a 含有量は，④30℃反復干出実験区のみ有意に低く（p<0.05）, PE





3.2-2 白化再現実験Ⅱ 部位ごとの環境ストレスへの耐性の違い 
 白化再現実験Ⅱの各実験区における藻体の体色の変化を Fig. 15, L*値の変化
を Fig. 16 に示した。両実験区ともに実験開始 12 日目の部位ごとの L*値を比較














年 4 月 19 日～21 日, 5 月 3 日～10 日, 7 月 29 日～8 月 4 日に温度と光強度が急
激に上昇し, この間, 干潮時の館山市の天候は晴れであった（気象庁）。また, こ
の 3 期間を除く, 特に梅雨（6 月後半から 7 月）の干出時に顕著な温度と光強度
の上昇はみられず, 天候はほとんどが曇りもしくは雨であった。これにより, 干
出した潮間帯の温度と光強度は天候と密接に関係していることが示唆された。 
潮間帯では, 日中に藻類が干出し, 気温と光強度の上昇によって, 藻体の乾燥
度（degree of desiccation）が上がることが確かめられている（Hodgson 1981）。
また, 春から夏の大潮に乾燥と太陽光による潮間帯藻類への環境ストレスが上
昇し, 藻類が白化することが知られている（Lobban & Harrison 1994）。本研究






みられず, 白化現象は不可逆的な現象であり（Martone 2010, 野呂 2016）, 白
化部位は波浪や植食動物の食害によって完全に消失することが報告されている
（Kim & DeWreede 1996）。ヒトツマツの定点観察の結果, 白化（2019 年 5 月





と光強度の急激な上昇をみせた 2019年 4月 19日～21日の白化被度に増加はみ
られなかった。有節サンゴモの１種 Calliarthron tuberculosum は, 干出時に生





繰り返されることで退色し, 白化現象が起こると考えられる。2019 年 4 月 19












期間は短かった。また, 干出時, 岩盤上は温度の上昇が抑えられ, 上部の藻類に


















また, 4 月から 5 月にかけて，カイノリやイソダンツウ, イバラノリ属に白化が










 白化再現実験Ⅰにおいて, PE 含有量は①15℃常時浸漬区を除いて段階的な減
少がみられた。一方, Chl. a 含有量は, ④30℃反復干出実験区を除いて PE 含有
量と比較すると高い値を保持した。さらに, 白化再現実験Ⅰにおける藻体の体色
の変化では, 白化する過程で緑色を呈した。紅藻の１種 Kappaphycus alvarezii 
に紫外線を照射した結果, 初めにフィコビリンタンパク質が消失し, その後に
クロロフィルが消失するという報告がある（Schmidt et al 2010）。これらのこ
とから, 干出による環境ストレスを受けたヒトツマツの色素は初めにPEが消失





白化再現実験Ⅰにおける実験開始 24 日後の④30℃反復干出実験区の L*値は




右されやすく（Bell 1995）, 藻体温度の上昇に伴い, 藻体の乾燥が加速すること





類における生存可能な上限温度を検証した結果 , その多くが 30℃を示し




される可能性が示唆された。潮間帯藻類 Mazzaella cornucopiae における自然
下で白化した藻体の光合成活動の停止が確認されているが（Scrosati & 




防御物質 MAAs（mycosporine-like amino acids）を合成するが, その際に光合
成に用いるべき窒素が MAAs 合成に充てられ, 光合成量が減少する（Korbee at 
al. 2005）。また, 藻類は強光条件下における窒素の過剰な供給を防ぐために, 集
光性色素量を減少させ, 集光能力を抑制することが報告されている（Hader & 
Fibueroa 1997）。さらに, 葉緑体でのエネルギー消費を上回る過剰な光エネルギ
ーの供給により, 光阻害を受け, 生成される chl. a 等の葉緑体成分が酸化・損傷













 潮間帯藻類は干出時に空気中に曝され, 過度な乾燥状態に陥り, 乾燥ストレ
スによって, 細胞内で活性酸素（ROS）の合成量が増加する（Burritt et al. 2002）。
活性酸素によって細胞が損傷し, サンゴモ類の色素量が減少することが報告さ
れている（Vicre et al. 2004, Latham 2008）。また, 乾燥ストレスによって細胞
膜のプラズマレンマが損傷し, 浸水時, 損傷部から海水中へ色素の流出が確認
されている（Hurd & Dring 1991, Martone 2010）。さらに, 珪藻類における乾
燥ストレスによる細胞膜の損傷は不可逆的である（Pollock & Pickett-Heaps 
2005）。本実験では，白化再現実験Ⅰにおける反復干出を再現した実験区②～⑤
































嚢果形成域は最末枝頂端付近（Fig. 19b）であり（川口 1989）, 紅色が残存し
た部位と重なる。さらに, 紅藻ミリン Soliera pacifica では, 母体枯死（退色）
後, 未成熟四分胞子嚢が生存し, 色素を保持していたことが報告されている（小
川 2007）。このことから, 潮間帯において葉状部が白化したヒトツマツの嚢果







果, 基部の L*値が有意に高く, 画像により実験経過に伴う藻体の体色の変化を
比較すると, 基部の退色は比較的緩やかで, 中心部の退色は実験終了時まで濃
紅色を呈した。高密度の形態は藻体の保水量を保ち, 太陽光の照射を遮断する
（Scrosati & DeWreede 1998）ことが報告されており, 本実験においても基部
は直立体の茎部が密集し, 乾燥や光照射の影響を軽減したことで, 白化の進行
が緩和されたと考えられる。また, フィールド調査におけるヒトツマツ群落の定
点観察の結果, 葉状部の白化（2019 年 5 月 9 日）後, 白化部位は流出し（5 月
23 日）, 残存した基部から再度直立体の形成がみられた（7 月 2 日, 18 日）。そ
26 
 
の後, 再び伸長した葉状部が白化し（8 月 3 日）, 残存基部から直立体の形成を
確認した（8 月 17 日以降）。潮間帯紅藻 Endocladia muricata では, 葉状部によ
る太陽光の遮断や付着した低温の岩盤により環境ストレスを免れた基部のみが
残存し, 直立体を形成した報告がある（Hunt et al. 2008）。これにより, 潮間帯
紅藻ヒトツマツは形態的に基部の乾燥や太陽光の照射などの環境ストレスを軽
減し, 基部の白化を防ぐことで, 再び直立体を形成し, 白化から回復する可能性
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Fig. 3 潮間帯紅藻ヒトツマツにおける退色過程と切片の比較 
  


































































光量子束密度（μmol m-2s-1） 温度（℃） 
Fig. 4 潮間帯（Sta. 2）における温度と光強度の変化 































































2019 年 4 月 19 日   2019 年 5 月 9 日  2019 年 5 月 23 日 
2019 年 7 月 2 日   2019 年 7 月 18 日   2019 年 8 月 3 日 
2019 年 8 月 17 日    2019 年 9 月 1 日  





Fig. 8 Sta. 2 におけるサンゴモ類の白化の様子（2019 年 8 月 3 日） 
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2019 年 7 月 2 日   2019 年 7 月 18 日    2019 年 8 月 3 日 
2019 年 8 月 17 日  
Fig. 10 ヒトツマツ群落の季節変化 
健全 白化 白化部流出, 黄化 





Table 1 方形枠内の紅藻における退色の変化  










Fig. 11 白化再現実験Ⅰにおけるヒトツマツ藻体の体色の変化 











Fig. 11 白化再現実験Ⅰにおけるヒトツマツ藻体の体色の変化（続き） 




























































































































Fig. 15 白化再現実験Ⅱにおけるヒトツマツ藻体の体色の変化 






























































Fig. 17 白化再現実験Ⅱおけるヒトツマツ藻体各部位の体色の変化 
（a: 基部, b: 先端部, スケールバーは 10mm） 
  
a. 基部の体色の変化（実験初日→6 日目） 













































Fig. 20 白化現象への適応を想定して雌性配偶体を中心に描いた 
紅藻ヒトツマツの生活史（雄性配偶体や四分胞子体への影響は未解明） 
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